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Мейоз, эмбриональное и личиночное развитие Апа4ага таедила 5 (ВлуаМа, Агсійае) из Чёрного моря. 
Пиркова А. В. — Рассмотрено развитие двустворчатого моллюска анадары, Ападага іпаециіуа/уіѕ 
(Вгизшеге, 1789), недавнего вселенца в Чёрное море. Вымет яйцеклеток диаметром 52,5 + 
1,67 мкм происходил на стадии диакинеза профазы мейоза, а оплодотворение — на стадии мета- 
фазы І. На метафазной пластинке — 18 бивалентов длиной 2,3—11,2 мкм. Установлена продол- 
жительность стадий мейоза, эмбрионального и личиночного развития при температуре воды 25 °С. 
Представлены микрофотографии личинки на стадии велигера, структуры раковины и замка, даны 
промеры личинок, описано строение провинкулюма. 
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Меіоѕіѕ, Ешгуошс, апі Гагуа! Реуеіортепі оѓ Ападага іпаедиіуађіѕ (Віуаіуіа, Агсійае) ТаКеп гот йе 
Віаск Ѕеа. РиКоуа А. У. — ОеуеортепЕ оѓ Апайаға іпаедиіуа/уіѕ (Втивиіеге, 1789) тиѕѕеІ, а соІопіх- 
ег іп ће Віаск Ѕеа, іѕ за еа. Тһе оха 52.5 + 1.67 рт меге Іаій аї {ће ѕ(аре оѓ іакіпеѕіѕ оѓ теіоѕіѕ 
ргорћһаѕе, апа ѓҒегіхеа аќ Ше %азе ОЁ теѓарһаѕе І. Тһе 4игайоп оЁ теіоѕіѕ ѕіаре, етбЫгуопіс апа Іаг- 
уае ӣеуеІортепї аї 25 °С 15 еѕѓабіѕһеа, уе ѕсгиііпіхіпе а теѓарһаѕе рае оѓ 18 ЫіуаІепіѕ, теаѕигеѕ 
2.3—11.2 рт. Місгорћоѓоѕ оѓ еапу уеПзет, {һе згастаге оЁ зВе| апа ІоскК аге ргеѕепќеа, Іагуае теазиге- 
тепіѕ аге оіуеп, апа Ше ѕігисіџге оЁ ргоуіпсишит 1$ ӣеѕсгібеа. 


Кеу мога: Віуаіміа, Агсійае, Ападага іпаедиіуаііѕ, теіоѕіѕ, етбгуопіс Ӣеуеіортепї, уеіеег, ргоут- 
сшит, ће Віаск Ѕеа. 


Введение 


Двустворчатый моллюск Ападага іпаециіуа/уіѕ (Вгириіёге, 1789) — недавний вселенец в Чёрное море. 
За короткое время моллюск распространился в западной части моря (Золотарёв и др., 1987), у побе- 
режья Кавказа (Киселева, 1992) и у крымских берегов (Ревков и др., 2002). К настоящему времени 
А. іпаедиіуа/уіѕ обитает в Чёрном море на различных грунтах на глубине до 20 м, а также заселяет почти 
все участки Азовского моря (Анистратенко, Халиман, 2006). Вид эвритермный и эвригалинный 
(2епеѓоѕ еї а|., 2003); выдерживает экстремальные кислородные условия, благодаря герметически 
закрывающимся створкам и наличию гемоглобина в эритроцитах (Рипиа е{ а1., 1977). 

Известны параметры роста, возрастной состав и репродуктивный период поселений анадары на 
шельфе северо-восточной части моря и северокавказского побережья (Ѕаһіп, 1999; Чикина и др., 2003). 
Нерест моллюсков происходил в конце августа — начале сентября при температуре воды выше 20 °С 
(Чикина и др., 2003). Личинки анадары встречались в планктоне с августа по декабрь, с пиком 
численности в октябре месяце (Казанкова, 2002). Представлено схематическое изображение великонхи 
и её провинкулюма (Казанкова, 2002). Однако описание мейоза, эмбрионального и раннего личиночного 
развития А. маедила! в литературе отсутствует. 


Материал и методы 


А. іпаециіуаіуіѕ собирали в садках с гигантскими устрицами, подвешенными на мидийно-устрич- 
ной ферме в бухте Карантинная (г. Севастополь) на глубине 3—5 м. В качестве производителей были 
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Рис. 1. Измерение продольных профилей у велигеров двустворчатых моллюсков (по: Кейѓегп еќ а!., 1986). 
Но. 1. Меаѕигіпе эгаде рго@е іп уеПзег біуаіуе Іагуа (айег Кейѓегп е{ а1., 1986). 


отобраны 20 половозрелых особей с длиной раковины 19,2—30,4 мм. В августе 2008 г. их нерест сти- 
мулировали 0,003 %-ным раствором серотонина [С.Н МО, Н,ЗО/ при температуре воды 25 °С 
(Найденко, Вараксин, 1987; Піркова, Ладигіна, 2006). 

Мейоз изучали на временных давленых препаратах неоплодотворённых и оплодотворённых 
яйцеклеток. Материал фиксировали в этанол-уксусном фиксаторе (3 : 1). Препараты окрашивали 2 %- 
ным ацетоорсеином при температуре 37 °С в течение часа и ещё 30 мин. — при 22 °С (Пиркова, 2006). 
Просматривали по 100 объектов из каждой фиксации при увеличении 400 и 1000 с помощью микро- 
скопа МИКМЕД-6. Стадии развития фотографировали фотокамерой Ѕопу І епѕ/Орііса! Зх. 

Эмбриональное и раннее личиночное развитие А. іпаедиіуаі/уіѕ проходило в фильтрованной мор- 
ской воде с постоянной аэрацией при температуре 25,0 °С и плотности посадки 50 тыс. оплодотво- 
ренных яйцеклеток (эмбрионов и личинок) на литр. Их промеры проводили с помощью окуляр-мик- 
рометра. Личинок предварительно обездвиживали в парах формальдегида или фиксировали в 4 %-ном 
растворе формалина на морской воде. 

Микроструктуру раковины и детали строения замкового края велигеров изучали с помощью ска- 
нирующего электронного микроскопа Ј5М—6060 ТА в Центре общего пользования электронными мик- 
роскопами НАН Украины (Киев). Препараты готовили согласно методике (Сһапіеу, Оіпатапі, 1980). 
Створки очищали от мягких тканей, погружая личинок на несколько секунд в 5 %-ный раствор гипо- 
хлорита натрия (МаОС!|), затем промывали в дистиллированной воде с добавлением капли аммония 
для нейтрализации МаОС. 

Строение замка хорошо видно при осмотре створок с внутренней стороны. Если передние 
концы ориентировать направо, а задние — налево, тогда нижняя будет левая створка, а верхняя — пра- 
вая. По системе индексации зубов замка, разработанной О. А. Скарлато и Я. И. Старобогатовым (1986), 
зубы правой створки нумеруются нечетными арабскими цифрами, а левой створки — чётными, с тем 
чтобы при сомкнутых створках номера зубов образовывали последовательный ряд. К номерам перед- 
них зубов добавляется буква «а», а к номерам задних — «р». Кардинальные зубы отмечаются добав- 
лением буквы «с», латеральные — «|». 

Терминология для описания промеров раковин велигеров основана на работе П. Редферна 
(Кейѓегп еї а|., 1986) (рис. 1); описание структуры замкового края личинок — на терминологии 
З. К. Захваткиной (1972). 


Результаты и обсуждение 


При стимуляции нереста половозрелых особей анадары вымет половых про- 
дуктов происходил в морскую воду из двух гонодуктов, открывающихся на уров- 
не третьего гребня заднего края раковины. Яйцеклетки розового цвета диаметром 
52,5 + 1,67 мкм находились на стадии диакинеза профазы мейоза. На прижизнен- 
ных препаратах яйцеклеток в световом микроскопе чётко просматривалось ядро, 
оптическая плотность которого меньше, чем цитоплазмы. Ядерная оболочка яйце- 
клеток, попавших в морскую воду, растворялась и хромосомы переходили в ста- 
дию метафазы Г. В этой стадии они оставались до момента оплодотворения, т. е 
блокировка процессов мейоза происходила на метафазе Т. На метафазной пластин- 
ке анадары насчитывается 18 бивалентов размерами 2,3—11,2 мкм (рис. 2). В 
пробах, зафиксированных через 10 мин. после оплодотворения, обнаружены яйце- 


Мейоз, эмбриональное и личиночное развитие Ападага іпаециіуа/уіѕ (Вала, Ағсійае)... 47 


Рис. 2. Метафаза І в неоплодотворенной яйцеклетке анадары А. таедийа!№ 5. видны 18 бивалентов (х3000). 


Но. 2. Меѓарћһаѕе І іп һе ипегШтеа оушт оЁ А. іпаедиіуа/ђіѕ: 18 Ыуаеп сап Бе ѕееп (х3000). 


клетки, хромосомы которых находились в стадии анафазы Т. На 15-й мин. была 
отмечена максимальная их встречаемость (76,4 %), а на 20-й мин. — максималь- 
ная встречаемость на стадии анафазы П (67,1 %). Продолжительность [ и П мейо- 
тических делений, определенная от момента оплодотворения до появления в про- 
бах телофазы Т и телофазы П, составила соответственно 15 и 25 мин., а опреде- 
ленная по максимальной встречаемости указанных стадий, 25 и 40 мин. 

Процесс кариогамии произошёл на 45-й мин., а уже через 10 мин. наблюда- 
ли два бластомера и формирование первой полярной лопасти. Синхронность 
первого митотического деления достигала 90 %. На 60-й мин. было отмечено вто- 
рое митотическое деление (4 бластомера), а через 15 мин. — третье (8 бластоме- 
ров). Развитие личиночной стадии — трохофоры — завершилось через б ч 15 мин. 
после оплодотворения, а на 10-м часу отмечена стадия стерробластулы, отличи- 
тельной морфологической чертой которой является наличие длинных ресничек 
теменного султанчика (Малахов, Медведева, 1991) и характерные плавательные дви- 
жения: прямо вперёд и вокруг оси по часовой стрелке. На этой стадии у личинок 
двустворчатых моллюсков происходит закладка органов, характерных для велиге- 
ра, в том числе закладка раковинной железы (Малахов, Медведева, 1991). Через 
19 ч после оплодотворения на спинной стороне личинок наблюдали растущую рако- 
вину в виде двулопастной пластинки, а по истечении 4 ч 30 мин. — все личинки 
перешли в стадию велигера. 

В развитии раковины раннего велигера (продиссоконха) выделяют две стадии 
(МаПег, 1981): продиссоконх І и продиссоконх П. Продиссоконх покрыт перио- 
стракумом, который в центральной зоне образует микровздутия и складки 
(рис. 3, а). У личинок двустворчатых моллюсков участок раковины вокруг замка — 
продиссоконх [ — синтезирован раковинной железой стерробластулы и состоит 
из органического вещества — конхиолина с вкраплениями арагонита (Малахов, 
Медведева, 1991). На рисунке 3, б представлена микроструктура раковины вели- 
гера А. іпаедиіуаћіѕ, где продиссоконх Г и продиссоконх П разделены отчётливой 
волнистой линией, образованной плотно упакованными гранулами. Раковина 
продиссоконха [ состоит из круглых гранул (до 0,25 мкм в диаметре); продиссо- 
конха П — из гранул овальной или неправильно вытянутой формы диаметром более 
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ху, 298 19 мт 


Рис. 3. А. іпаедиіуа/уіѕ: а — ранний велигер, возраст 2 суток: П — передний, З — задний край ракови- 
ны (х1200); 6 — микроструктура раковины велигера; стрелкой показана линия, разделяющая продис- 
соконх І и продиссоконх П (х10000). 


Бі. 3. А. іпаедиіуа/уіѕ: а — Ап вапу уеНеег, авеа 2 аауѕ: П апа З — (ће оп апа {ће баск зВейЙ е4ез (х1200); 
б — уеівег зВеЙ тісгоѕігис(иге: ће аггоу ѕһоуѕ їһе іпе аі егепіаііпе ргойіѕѕосопһ І апа ргоайіѕѕосопһ П 
(х10000). 


0,5 мкм. Продиссоконх П формируется эпителием мантийной складки велигера 
(МаПег, 1981). 

Длина раковины личинки на стадии велигера (возраст 2 сут) составила 82,6 + 
3,64 мкм; высота раковины 63,2 + 3,78 мкм; отношение высоты к длине 0,77. В 
отличие от прямозамковых велигеров других видов двустворчатых моллюсков 
(Захваткина, 1972), линия замкового края раннего велигера анадары ломаная, 
с углом 166°, расположенным ближе к переднему краю (рис. 3, а). Длина замко- 
вой линии около 59 мкм, что составляет 71,4 % длины раковины. Передний край 
более округлый, поэтому край переднего плеча на 11,2 мкм больше заднего: соот- 
ветственно 34,0 и 22,8 мкм. Длина переднего и заднего концов раковины соответ- 
ственно 40,0 и 42,6 мкм; длина переднего и заднего плеча — 49,2 и 43,9 мкм. Высота 
плеча раковины 27,6 мкм, что на 55 мкм меньше длины личинки. 

Важным систематическим признаком личинок двустворчатых моллюсков 
является строение первичного замка — провинкулюма (Захваткина, 1972). Замок 
правой и левой створок велигера А. іпаедиіуа/уіѕ состоит из 5 зубов (рис. 4). 
Схематически формулу замка провинкулюма велигера анадары можно записать в 
следующем виде: 

9ріІ 7рс 5ас Зас 1а] 
10р 8рс брс 4ас 2а1 


На переднем крае правой створки — три зуба (1, 3, 5), разделенные двумя 
выемками (рис. 4). Форма 1-го и 5-го зубов трапециевидная с максимальной шири- 
ной 5,4 и 2,8 мкм, третьего — прямоугольная (ширина 4,6 мкм). В заднем крае 
провинкулюма расположены два прямоугольных зуба: 7-й и 9-й, причем седьмой 
шире, чем девятый в 2,5 раза (4,8 и 1,9 мкм соответственно). Между собой они 
разделены выемкой; выемкой также отделён 7-й зуб от серединной линии, а 9-й — 
от заднего края раковины. Длина серединной линии замка составляет 22,7 мкм, 
ширина — от 1,3 мкм (в центре) до 2,6 мкм (по краям). Строение провинкулю- 
ма левой створки комлиментарно таковому правой, т. е. каждому зубу (выступу) 
на правой створке соответствует выемка на левой створке аналогичная по разме- 


ру и форме. 
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Рис. 4. Строение провинкулюма велигера А. іпаедиіуа/уіѕ: верхняя — правая, нижняя — левая створ- 
ки: 1—10 номера зубов замкового края; П— передний, З — задний край раковины (х2000). 


Но. 4. Тһе ѕігисіцге оѓЃа уеПэег А. іпаедиіуа/уізѕ ргоуіпсшит: ће иррег — гівћі, Ве Іоу — Іей уајуеѕ: 1—10 
аге ће питбегѕ оЁ (ће ІоскК ейве {ее 1; П апа З — Ше Ног: апа Фе баск ѕһе еазе (х2000). 


По всей площади смыкания замковых линий на правой и левой створках видна 
поперечная исчерченность (рис. 4). Зубы провинкулюма на боковых поверхностях 
также имеют характерные бороздки, напоминающие миниатюрные зубы взрослых 
моллюсков семейства Агсійае. 


Выводы 


Двустворчатый моллюск А. іпаециіуа/ђіѕ с недавних пор — важный компонент 
экосистемы Чёрного моря и перспективный объект для марикультуры. 
Репродуктивные адаптации: наружное оплодотворение и наличие в развитии 
планктонной личиночной стадии — обеспечивают расширенное воспроизводство 
вида. Оплодотворение яйцеклеток размерами 52,5 мкм происходит на стадии 
метафазы первого мейотического деления. На метафазной пластинке — 18 бива- 
лентов. Максимальная встречаемость анафазы І отмечена на 15-й мин. после 
оплодотворения. При температуре воды 25 °С процессы мейоза продолжались в 
течение 40 мин. Развитие личиночной стадии — трохофоры — завершилось через 
бч 15 мин., стерробластулы — через 10 ч, велигера — через 23 ч 30 мин. Велигеры 
анадары отличаются от личинок других видов двустворчатых моллюсков характер- 
ными мофометрическими признаками: изогнутой линией замкового края, величи- 
ной отношения высоты к длине раковины равной 0,77 и строением провинкулю- 
ма, состоящего из 5 зубов на правой и левой створках. Данные о продолжитель- 
ности стадий мейоза, эмбрионального и личиночного развития могут послужить 
для разработки биотехники её выращивания и генетического улучшения. 
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